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摘要 : 辐 鳍 鱼 类 是 疹 椎 动物 中 种 类 最 多 、 
动物 进化 历程 中 曾 发 生 了 两 次 基因 组 复制 。i 
鱼 鱼 还 发 生 了 第 三 次 基因 组 复制 ， 
HEERE PREFER” WERA 
分 歧 的 时 间 点 ， 表 明 FSGD 与 硬 骨 
组 学 研究 将 进一步 验证 FSGD 这 一 假说 。 


关键 词 : 鱼 类 特异 的 基因 组 复制 ; 
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分 布 最 广 的 类 群 ， 其 基因 组 大 小 不 等 。 过 去 的 观点 认为 ， 在 疹 椎 
近期 的 系统 基因 组 学 研究 资料 进一步 提出 ， 在 大 约 350 百 万 年 ， 辐 
即 鱼 类 特异 的 基因 组 复制 ( fish-specific genome duplication, FSGD )， 且 发 生 的 
普 系 〈 真 骨 总 目 ) 和“ 
鱼 物种 和 生物 多 样 性 的 增加 有 关 。 进 一 步 开展 鱼 类 比较 基因 组 学 和 功能 基因 














物种 贫乏 ”的 谱系 ( 辐 鳍 鱼 纲 基部 的 类 群 ) 出 现 











Fish-Specific Genome Duplication 
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Abstract: The ray-finned fishes are the most diverse and successful within the vertebrates and their genomes vary 
widely in size. Previous studies suggested that two rounds of genome duplications have been involved in vertebrate evolu- 
tion. The recent studies on comparative genomics have further suggested that a third round of fish-specific genome duplica- 
tion (FSGD) in ray-finned (actinopterygian) fishes might have occurred at about 350 million years ago, during the diver- 
gence between teleost fish and basal actinopterygian lineages. Therefore, FSCD might be related to the increase in species 
number and biological diversity during this time. Further studies on comparative genomics and functional genomics will be 


needed to confirm the hypothesis . 
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基因 、 染 色 体 或 者 整个 基因 组 的 复制 为 生物 进 
化 的 跃迁 提供 了 必需 的 遗传 物质 ( Ohno，1970; 
Sidow, 1996; Spring, 1997; Holland, 1999), fj 
在 30 多 年 前 ，Ohno ( 1970 ) 通过 比较 基因 组 的 大 
小 和 染色 体 的 数目 ， 提 出 了 在 疹 椎 动物 进化 历程 中 
发 生 过 一 次 或 更 多 次 基因 组 复制 事件 的 假说 ， 并 认 
为 这 些 复制 事件 为 生物 的 多 样 性 创造 了 条 件 。 随 着 
分 子 生物 学 技术 的 快速 发 展 ， 越 来 越 多 的 基因 纷纷 
从 不 同 物种 中 被 鉴定 出 来 。 人 研究 人 员 发 现在 很 多 基 
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得 多 ， 如 Spring ( 1997 ) 发 现 ,在 多 数 基 因 家 族 
中 ， 果 蝇 的 成 员 较 少 ， 有 的 基因 ， 甚 至 只 有 一 个 揽 
Rc A pr s 

i. MET EREM, Spring (1997) 提出 了 哺乳 动 
peux 文 些 额 外 基因 由 两 轮 基因 组 复制 产生 的 假说 ， 
































后 来 这 个 假说 被 定义 为 “1 -2-4 规则 ”( one-two- 
four rule ) (Ohno，1999 ), 或 “2R” 假 说 (two 
rounds of genome duplication hypothesis ) ( Hughes, 
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1999 )。 

最 近 几 年 ， 鱼 类 已 成 为 生物 学 研究 的 主流 模式 
生物 ， 就 基因 组 计划 而 言 ， 先 后 启动 了 红包 东方 鳄 
( Fugu rubripes ) ( Aparicio et al，2002 )、 黑 青 斑 河 
豚 ( Tetraodon nigroviridis ) ( Jaillon et al, 2004). 
斑马 鱼 〈 Danio rerio ) 和 青 尔 〈 Oryzias latipes ) 4 个 
物种 的 全 基因 组 序列 测定 工作 。 这 些 已 完成 或 将 要 














GD ) 或 “3R” 假 说 。 本 文 综述 了 FSGD 假说 提出 
的 背景 、 相 关 证 据 及 其 研究 进展 。 
1 鱼 类 基因 组 大 小 具有 丰富 的 多 样 性 


鱼 类 基因 组 大 小 不 等 。Venkatesh ( 2003 ) 统计 
分 析 了 来 自 30 个 目 321 种 鱼 的 基因 组 大 小 ， 从 中 
揭示 出 鱼 类 基因 组 大 小 的 多 样 性 。 如 图 1 所 示 ， 不 











完成 的 基因 组 计划 为 研究 生物 的 进化 提供 了 大 量 翔 
实 的 数据 。 基 于 对 这 些 数据 及 其 他 一 些 零散 的 基因 
数据 的 分 析 ， 最 近 研 究 人 员 提 出 了 “ 鱼 类 特异 基因 
组 复制 ” (the fish-specific genome duplication, FS- 





















































































































































同 物 种 每 个 单 倍 体 细胞 的 DNA 含量 在 0.39—5 pg. 
平均 约 为 1 pg， 相 当 于 1 000 Mb。 大 多 数 具 有 较 大 
基因 组 (>2 pg) 的 物种 都 是 多 倍 体 。 

鱼 类 基因 组 大 小 和 核 型 的 多 样 性 不 仅仅 表现 在 
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图 1 





鱼 类 基因 组 的 大 小 分 布 示意 图 ( 引 自 Venkatesh, 2003) 


Fig. 1 Distribution of genome size in fish ( From Venkatesh, 2003 ) 


























统计 了 来 自 30 个 目 321 种 鱼 的 基因 组 大 小 。 每 个 属 仅 列 一 种 鱼 为 代表 。 


312 species from 30 orders are included ( one representative species from each genus ). 





种 间 的 差异 上 ， 甚 至 同一 种 鱼 的 不 同 亚 种 或 品系 间 
也 存在 着 显著 差异 ， 如 广泛 分 布 于 我 国 、 行 雌 核 发 
育 的 银 鲫 是 天 然 三 倍 体 ( Jiang et al, 1983; Gui, 
1997 ), 在 其 种 群 内 存在 着 多 个 品系 ,具有 丰富 的 遗 
传 多 样 性 ( Zhu & Jiang,1993;Fan et al,2000;Zhou et 
al,2000a , 2001 ; Yang et al,2001; Yang & Gui,2004 )。 




















2 多 倍 化 是 鱼 类 进化 历程 中 发 生 的 普遍 事 


件 

多 倍 化 不 仅仅 是 植物 进化 的 特征 之 一 ， 而 且 可 
能 在 包括 从 原生 动物 到 人 类 的 所 有 生物 的 进化 历程 
中 都 发 生 过 多 倍 化 事件 ( Baatout，1999 )。 多 倍 化 











不 同 的 品系 不 仅 在 染色 体 数 和 核 型 上 有 显著 差异 
(Zhou et al，2002 )， 而 且 基 因 组 大 小 也 不 等 (Wei 
et al, 2003 )。 鱼 类 基因 组 的 复杂 性 允许 鱼 对 变化 
的 生态 环境 迅速 产生 反应 ， 并 适应 新 的 环境 。 这 也 
可 能 是 为 什么 现存 仅 有 4000 多 种 哺乳 动物 ， 但 却 
有 25 000 多 种 硬 骨 鱼 的 原因 之 一 。 























导致 了 基因 组 的 复制 和 基因 拷贝 的 增加 ， 在 疹 椎 动 
物 的 进化 历程 中 起 着 非常 重要 的 作用 ( Becak & Be- 
cak,1998; Soltis & Soltis, 1999; Cronn, 1999 )。 在 鱼 
类 的 进化 历程 中 ， 多 倍 化 是 非常 普遍 的 事件 。 大 多 
数 鱼 类 的 二 倍 体 染 色 体 数目 为 48 或 50 (Stingo & 
Rocco，1991 )， 但 也 存在 着 染色 体 数 为 100、150， 
甚至 400 多 的 种 类 。Leggatt 和 Iwama ( 2003 ) 概述 
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了 已 知 的 所 有 的 多 倍 体 鱼 ， 并 讨论 了 鱼 类 进化 历程 
中 建立 多 倍 体 可 能 的 途径 和 作用 。 多 倍 体 在 一 些 进 
化 上 处 于 低 等 的 鱼 中 ， 如 在 板 鲁 亚 纲 和 低 等 硬 骨 鱼 
中 是 非常 普遍 的 现象 ， 其 中 人 甸 科 、 亚 口 鱼 科 和 丝 形 
目 中 的 所 有 成 员 都 被 认为 具有 四 倍 体 起 源 〈Allen- 
dorf & Thorgaard, 1984; Feris，1984 )。 而 在 中 等 
或 高 等 便 骨 鱼 中 ， 多 倍 体 并 不 是 普遍 的 现象 ， 如 在 
最 大 的 一 个 目 鲈 形 目 中 仅 有 一 个 物种 被 报道 为 多 倍 
体 (Moyle & Cech，1996 )。 


3 在 多 数 基因 家 族 中 ， 鱼 类 中 的 成 员 比 高 

等 脊椎 动物 多 

鱼 类 除了 具有 能 大 规模 繁育 、 胚 体 透 明 、 易 于 
鉴定 突变 胚胎 等 作为 研究 发 育 生物 学 的 优势 外 ， 还 
具有 另外 一 项 吸引 研究 人 员 兴 趣 的 特性 : 与 人 相 
比 ， 鱼 类 具有 一 个 较 小 的 基因 组 ， 如 红 鳍 东方 鲁 的 
享 廷 顿 病 基因 比 人 的 同 源 基因 要 小 7.4 倍 (Baxen- 
dale et al, 1995); 由 于 内 含 子 大 小 不 同 ， 青 鳝 的 














p450 芳香 酶 基因 仪 有 2.5 kb 大 ， 而 人 的 同 源 基因 
跨度 了 70 kb (Tanaka et al, 1995 )。 

尽管 鱼 类 具有 和 较 小 的 基因 组 ,但 鱼 类 似乎 具有 
更 多 的 基因 数 ( Wittbrodt et al, 1998; Meyer & 
Schartl, 1999; Aparicio et al, 2002 )。 Wittbrodt et al 
( 1998 ) 比 较 了 鱼 类 与 高 等 消 椎 动物 中 已 鉴定 的 一 些 
多 基因 家 族 成 员 的 数目 ， 发 现在 多 数 基因 家 族 中 ， 
鱼 类 中 的 成 员 明 显 比 高 等 脊椎 动物 多 得 多 〈 表 1 )。 
也 就 是 说 ， 在 鱼 类 的 进化 历程 中 ， 基 因 复 制 是 一 个 
非常 重要 和 频繁 的 事件 ( Volff & Schartl, 2003 )。 
事实 上 ， 基因 组 复制 和 基因 复制 是 新 基因 产生 的 
要 途径 之 一 ( Bailey et al, 2002; Prince & Pickett, 
2002;Samonte & Eichler,2002 )。 最 近 ， 我 们 从 青 鲜 
中 克隆 了 3 个 Spindlin 基因 ， 序 列 分 析 、 基 因 组 查 
询 和 进化 关系 分 析 均 表明 ，OlSpinz4 、OLSpinB 、 
OlSpinC 三 个 基因 属于 基因 重复 现象 ， 并 且 三 者 间 
已 明显 发 生 了 序列 和 功能 上 的 分 疏 ( Wang et al, 
2005 )。 
































R1 与 高 等 脊椎 动物 相 比 ， 硬 骨 鱼 具有 更 大 基因 家 族 的 实例 ( 引 自 Wittbrodt etal，1998 ) 


Tab. 1 Examples of larger families of teleost compared with higher vertebrates ( From Wittbrodt et al，1998 ) 





高 等 脊椎 动物 具有 
的 同 种 异形 基因 数 
No. of paralogue 


























多 基因 家 族 名 称 Multigene family 





sequences in higher 


鱼 类 额外 具有 的 
同 种 异形 基因 数 
Additional paralogue (s ) 物种 Species 
in fish without higher 





























vertebrates vertebrate orthologue ( s) 
Actins 6 +3 红 鱼 东方 钝 Fugu 
5-Hydroxytryptamine type 1A receptor 1 +1 红 鳍 东方 钝 Fugu 
G-protein-a 16 +1 (Gapl) 红 鳍 东方 钝 Fugu 
D1 dopamine receptors 3 +1 欧洲 鳗 钙 European eel 
Thyroid hormone receptors 2a, B) +2 (THRo2), CTHRQ2).— AF ff Japanese flounder 
Neurotrophin receptors ( TRK ) 3 +2 XE ff Zebrafish 
Receptor tyrosine kinases of subclass | 4 +1 (Xmrk) 新 月 鱼 Platyfish 、 青 尔 Medaka, 

WES Rainbow trout 

Notch 3 +3 (notch 1b, 4, 5) AE ff Zebrafish 
Gonadotropin-releasing hormone 1 +1(sbGnRH ) 多 个 物种 Several species 
Neurotrophins 4 +1(NT-6) 新 月 鱼 Platyfish、 青 鲜 Medaka 
Insulin-like growth factor-1 1 +2 IL 85 Rainbow trout 
Insulin-like growth factor-1 receptor 1 +2 镍 鱼 Salmon 
Activin B A 1 +1 (BA2 ) 青 尔 Medaka, 4zfí Goldfish, 
Activin B B 1 +1 ( BB2) AE fé Zebrafish 
Hedgehogs 3 +2 XE ff Zebrafish 
Msh-class ( msx ) homeoproteins 3 +2 XE ff Zebrafish 
Orthodenticle-related genes ( otx ) 3 +1 XH ff Zebrafish, TP$88 Medaka 
Engrailed 2 +1 AE ff. Zebrafish 
Distalless-like genes 6 +2 XE ff Zebrafish 
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4 在 辐 鱼 鱼 进化 历程 中 发 生 了 一 次 鱼 类 特 


异 的 全 基因 组 复制 事件 ( FSGD ) 





对 同 源 异型 框 基因 ( homeobox genes. Hox 
genes) 的 研究 结果 表明 ， 在 辐 鳍 鱼 进化 历程 中 似乎 
发 生 了 一 次 鱼 类 特异 的 全 基因 组 复制 事件 ( Taylor et 
al, 2001, 2003; Christoffels et al, 2004; Jaillon et al, 
2004; Vandepoele et al,2004). Hor 基因 是 一 类 重要 
的 发 育 调节 基因 ， 它 成 串 定 位 于 染色 体 上 ， 编 码 转 
录 因 子 ， 能 与 特定 区 域 的 DNA 结合 ， 以 一 种 “ 共 
线 件 ”( colinear ) 的 表达 模式 来 调控 动物 个 体 发 育 
中 体 轴 的 形态 建成 ， 即 位 于 Hox 族 前 端的 基因 先 表 
达 ， 表 达 部 位 在 胚胎 前 端 ， 而 位 于 Hox 族 后 端的 基 
因 后 表达 ， 表 达 部 位 在 胚胎 后 端 。 已 有 的 研究 表 
明 ， 无 疹 椎 动物 和 低 等 悄 索 动物 文昌 鱼 均 只 有 一 个 
Hox 基因 族 ; 最 低 等 的 脊椎 动物 七 鳄 鳗 具 有 3 个 
Hox 基因 族 ; 四 足 疹 椎 动物 具有 4 个 Hox 基因 族 ， 
分 别 命 名 为 Hox4 、HoxB 、HoxC 和 HoxD ， 分 别 排 
ESRR ERKE, EN EEEE R D 























椎 动物 进化 分 卜 之 前 ， 由 同一 个 祖先 基因 族 经 历 两 
轮 基因 组 复制 进化 而 来 ( Amores et al, 1998; de 
Rosa et al，1999 )。 最 近 的 研究 表明 ， 硬 骨 鱼 中 存 
在 不 止 4 个 族 的 Hox 基因 ， 如 辐 鱼 鱼 可 达 8 个 Hox 
基因 族 ， 四 倍 体 镍 鱼 约 有 14 个 Hox 族 (Moghadam 
et al, 2005). 

研究 人 员 从 斑马 鱼 、 青 钞 、 罗 非 鱼 和 红 鳍 东方 
钝 中 均 鉴 定 出 多 个 Hox 基因 族 ， 这 表明 在 多 数 便 骨 
鱼 分 歧 前 辐 鱼 鱼 发 生 了 额外 一 次 全 基因 组 复制 事件 
( Van de Peer et al, 2003, Prohaska & Stadler, 2004; 
Hoegg & Meyer. 2005; Volff, 2005 ). Amores et al 
(1998 ) 从 斑马 鱼 中 ， 鉴 定 了 7 个 Hox 基因 族 ， 它 们 
分 别 由 两 个 Hox4 、 两 个 BoxB 、 两 个 HoxC 和 一 个 
HoxD 族 组 成 ; YEZLSE A 7; BlURLIR TEE PETI fi rp dore 
在 7 个 Hox 基因 族 ( Aparicio et al, 2002; Amores 
et al, 2004), BE fHEE, PURI RRA WAT 
HoxD， 但 只 有 一 个 HoxC ; Naruse et al ( 2000) 也 
从 青 鲜 中 鉴定 了 两 个 Hox4、 两 个 HoxB. — 
HoxC 和 两 个 HoxD 族 。 
图 2 清晰 描述 了 一 个 有 关 有 颌 誉 椎 动物 Hox d 
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图 2 AWAREI Hox 基因 族 进 化 假说 〈 引 自 Hoegg & Meyer. 2005) 
Fig. 2 The hypothesis on the inferred Hox cluster in the jawed vertebrates ( From 
Hoegg & Meyer. 2005 ) 


























5 期 Ju 莉 等 鱼 类 特异 的 基因 组 复制 529 





因 进 化 的 假说 : 假定 的 有 颌 类 祖先 具有 4 个 Hox 
WAK, 包括 1 一 14 同 种 异形 基因 组 和 一 个 Evx 1 
C even-skipped homeobox homologs )。 假 定 的 肉 鳍 鱼 
祖先 也 具有 4 个 Hox 基因 族 ( PCR 筛选 的 数据 表 
明 具 有 4 个 基因 族 ， 但 没有 测序 ， 因 此 B、C 和 D 
三 个 祖先 基因 的 结构 现在 仍 是 推测 )。 瘤 鱼 、 多 鱼 
鱼 和 四 足 脊 椎 动物 仍然 保持 4 个 Hox 基因 族 。 由 
于 经 历 了 一 次 FSGD， 假定 的 硬 骨 鱼 祖先 就 具有 8 
个 Hox 基因 族 ， 由 此 衍生 而 来 的 硬 骨 鱼 在 进化 历 
程 中 可 能 独立 地 丢失 个 别 基因 ， 最 终 导 致 了 现存 的 
鱼 类 具有 7 个 Hox 基因 族 ， 并 且 不 同 鱼 类 具有 不 
同 的 基因 族 结构 ( Hoegg & Meyer，2005 )。 

近期 ， 越 来 越 多 的 证 据 都 支持 “在 辐 鱼 鱼 进化 
历程 中 发 生 了 一 次 全 基因 组 复制 事件 ”这 个 假说 ， 
如 不 同 的 同 种 异形 基因 对 似乎 起 源 于 相同 时 间 
(Taylor et al，2001 )、 辐 鳍 鱼 中 的 不 同 物种 似乎 具 
有 相同 的 基因 复制 事件 C Taylor et al，2003 )、 不 同 
的 同 种 异形 基因 与 其 他 被 复制 的 染色 体 区 域 具有 同 
线性 〈 Christoffels et al, 2004) 等 均 支 持 FSGD 假 
说 。 比 较 基 因 组 学 的 研究 结果 也 表明 ， 很 多 基因 或 
基因 家 族 在 硬 骨 鱼 中 存在 两 个 拷贝 ， 而 在 其 他 崔 椎 
动物 中 仅 有 一 个 拷贝 (Hoegg & Meyer，2005 )。 最 
具 说 服 力 的 证 据 来 自 于 对 红 鳍 东方 印 ( Aparicio et 
al, 2002) 和 黑 青 玉河 豚 ( Jaillon et al, 2004) 的 
基因 组 序列 与 人 的 全 基因 组 序列 的 比较 分 析 。Jail- 
lon et al ( 2004) 将 黑 青 斑 河 豚 的 6 000 多 个 基因 在 
染色 体 上 的 位 置 与 人 类 基因 组 中 相应 的 基因 的 位 置 
进行 比较 时 发 现 ， 人 类 和 河 钝 的 共同 祖先 只 有 12 
条 染色 体 ， 人 类 染色 体 中 的 一 个 染色 体 区 域 与 河豚 
基因 组 中 的 两 个 区 域 相符 合 ， 这 就 意味 着 在 辐 鱼 鱼 
进化 历程 中 整个 基因 组 被 复制 了 一 次 。Christoffels 
et al (2004) 运用 研究 系统 发 生 的 方法 ， 从 红 鱼 东 
方 钝 中 鉴定 了 425 个 鱼 类 特异 的 复制 基因 ， 并 推测 
第 三 次 复制 可 能 发 生 在 350 百 万 年 前 。 


5 FSGD 可 能 与 硬 骨 鱼 物种 数 的 增加 、 多 
样 性 有 着 因果 关系 


现存 的 四 足 状 椎 动物 包括 哺乳 类 、 乌 类 、 疏 行 
类 和 两 栖 类 共 约 有 23 550 个 物种 ， 而 现存 的 便 骨 
鱼 就 约 有 23 500 种 。 如 此 众多 的 鱼 类 物种 及 其 丰 
富 的 遗传 多 样 性 是 如 何 产生 的 呢 ? Zhou et al 
(2002) 提出 了 差别 基因 组 复制 (Differential 
Genome Duplication，DGD ) 假说 。 他 们 认为 在 发 生 































































































痊 椎 动物 进化 历程 中 的 两 次 基因 组 复制 事件 之 后 ， 
硬 骨 鱼 不 同 谱系 分 别 独 立 发 生 了 2 一 6 轮 数目 不 等 
的 基因 组 复制 事件 ， 这 些 事件 是 硬 骨 鱼 多 样 性 产生 
的 原因 。 一 些 物种 ， 如 黄鳝 ( Monopterus albus ), 
二 倍 体 染色 体 数目 为 24, 保持 着 稳定 的 基因 组 大 
小 ; 而 另外 一 些 物种 ， 如 斑马 鱼 发 生 了 第 三 次 基因 
组 复制 (2n = 50); 在 其 他 一 些 物 种 中 发 生 了 第 四 
次 至 第 六 次 基因 组 复制 。 鲤 亚 科 的 绝 大 多 数 物种 的 
二 倍 体 染色 体 数目 为 100， 这 意味 着 在 它们 的 进化 
历程 中 发 生 了 第 四 次 基因 组 复制 ; 鲤 亚 科 中 的 一 些 
物种 ， 如 日 本 关东 鲫 〈 Carassius auratus langsdofii , 
2n 2206) 在 其 进化 历程 中 发 生 了 第 五 次 基因 组 复 
制 ; 鲤 科 的 一 些 物种 ， 如 双 须 重 展 鱼 ( Diptychus 
dipogon, 2n = 446) 发 生 了 第 六 次 基因 组 复制 
(Zhou et al，2002 )。 基 因 组 复制 产生 了 大 量 宛 余 基 
因 ， 这 些 重复 基因 可 能 被 丢失 、 被 沉默 、 亚 功能 化 
或 产生 新 的 功能 ( Force et al, 1999; Lynch & 
Force，2000 )。 在 多 样 的 水 生态 环境 中 ,复制 的 基 
因 和 基因 组 能 为 鱼 类 进化 和 物种 形成 提供 新 的 遗传 
物质 。 

最 近 两 年 研究 人 员 开 始 认为 FSGD 与 辐 鳍 鱼 的 
多 样 性 是 有 着 因果 关系 的 ( Hoegg et al，2004 )。 如 
果 FSGD 是 引起 辐 鳍 鱼 生物 多 样 性 的 主要 因素 ， 那 
4 FSGD 应 该 发 生 在 它们 适应 性 辐射 之 前 。 来 自古 
生物 学 的 证 据 表 明 ， 大 多 数 现存 的 辐 鳍 鱼 或 硬 骨 人 鱼 
最 早出 现在 200 百 万 年 前 ， 最 古老 的 人 硬 骨 鱼 的 化 石 
大 约 形成 于 235 百 万 年 前 ( Maisey，1996 )。 如 果 
化 石 的 记录 是 可 靠 的 ， 那 么 与 来 自分 子 数据 推测 的 
FSGD 的 时 间 (350 百 万 年 ) 之 间 就 存在 一 个 很 大 
的 时 间 缺 口 ， 这 就 导致 了 FSGD 并 不 是 人 硬 骨 鱼 快速 
辐射 的 主要 驱动 力 的 假设 ; 但 分 子 生物 学 家 对 古 生 
物 学 计算 的 数据 表示 怀疑 他们 认为 古生物 学 的 证 
据 倾向 于 低估 谱系 的 实际 年 龄 ， 它 所 计算 的 分 歧 年 
龄 总 是 要 比 用 分 子 数 据 计 算 的 年 轻 。 并 且 ， 化 石 的 
缺乏 并 不 能 排除 有 更 古老 化 石 的 存在 ， 如 果 以 后 能 
找到 更 古老 的 化 石 ， 那 么 由 此 推算 的 分 歧 年 龄 必 将 
提前 ( Meyer & Van de Peer, 2005 )。 

Hoegg et al ( 2004) igi t dz 4) pr T fifa, 2E 
Wa., pU fa. MEER. DEG. meie AE 
动物 的 三 个 核 基因 〈 fzd8、sox11 和 tyrosinase ) 的 
序列 ， 序 列 数据 的 比 对 和 进化 树 的 分 析 表 明 ， 至 少 
现存 的 鱼 ( 便 骨 鱼 ) 都 是 从 一 个 发 生 过 FSGD 的 共 
同 祖先 衍生 而 来 的 。 进 一 步 分 析 表 明 ，FSGD 发 生 
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) 和 半 椎 鱼 目 (包括 马 椎 鱼 目 ) 从 辐 鳍 鱼 进化 为 
骨 鱼 这 条 主干 谱系 分 歧 出 来 之 后 ， 但 在 骨 舌 鱼 目 
其 他 衍生 的 硬 上 骨 鱼 分 歧 之 前 (图 3)。 基 于 上 述 
WR, H FSGD 定义 为 硬 骨 鱼 特异 的 基因 组 复制 
可 能 更 为 准确 。Hoegg et al ( 2004) 认为 FSGD 可 
REE 335 百 万 年 前 和 404 百 万 年 前 之 间 ， 这 与 
析 整 个 河 蚀 基因 组 序列 得 出 的 350 百 万 年 前 比较 
FA (Christoffels et al, 2004 )。 
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图 3 辐 鱼 鱼 纲 主 要 谱系 的 系统 发 生 关系 


Fig. 3 Phylogenetic relationships among the major 




















lineages of actinopterygian fishes 
软骨 鱼 纲 作为 它 的 姐妹 类 群 ( Chondrychthyes are their sister 
group ); 5| Fl Meyer & Van de Peer, 2005 ( From Meyer & Van de 
Peer, 2005 ); 箭头 所 示 为 FSGD 发 生 的 系统 时 间 (The arrow in- 
dicates the phylogenetic timing of the FSGD )。 











处 于 辐 鳍 鱼 纲 基 部 的 类 群 由 5 科 44 种 组 成 ， 
而 真 骨 总 目 由 425 科 23 637 种 组 成 ，FSGD 发 生 的 
时 间 正 处 在 “物种 贫乏 ”的 谱系 从 “物种 极度 丰 
富 ” 的 硬 骨 鱼 谱系 分 歧 出 去 的 时 间 点 ， 这 表明 FS- 
GD 与 硬 骨 鱼 物种 数 的 增加 和 其 多 样 性 有 着 因果 关 
系 ( Meyer & Van de Peer，2005 )。 而 且 ， 与 仅 具 
有 44 种 辐 鳍 鱼 纲 基 部 的 类 群 相 比 ， 骨 舌 鱼 目 (217 
Th) 和 海 链 目 ( 37 种 ) 作为 发 生 FSGD 后 ， 首 先 
从 鱼 类 进化 主干 枝 分 岐 出 去 的 谱系 ， 从 某 种 程度 上 
说 也 呈现 了 物种 数量 的 增多 。 


6 结论 与 展望 


在 状 椎 动物 的 进化 历程 中 ， 基 因 组 复制 起 着 非 
常 重 要 的 作用 。 越 来 越 多 的 证 据 显 示 ， 在 辐 鳍 鱼 进 
化 历程 中 发 生 了 一 次 鱼 类 特异 的 全 基因 组 复制 事 
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件 ， 并 且 这 次 事件 可 能 与 硬 骨 鱼 物种 数 的 增加 和 其 
多 样 性 有 着 因果 关系 。 开 展 鱼 类 比较 基因 组 学 、 系 
统 基因 组 学 ,特别 是 功能 基因 组 学 研究 将 有 助 于 进 
一 步 验 证 这 个 假说 (Meyer & Van de Peer, 2005 )。 

在 鱼 类 中 ， 多 倍 化 似乎 是 一 个 正在 进行 中 的 事 
T (Leggatt & Iwama, 2003 )。 有 一 些 物种 是 非常 
确定 的 多 倍 体 ， 如 印 鱼 和 匙 吻 乌 ,大 约 在 200 百 万 
年 , 它们 的 祖先 就 演变 为 四 倍 体 〈Birstein & De- 
Salle, 1998); 而 有 一 些 类 群 ， 它 们 的 倍 性 似乎 沿 
未 稳定 下 来 ， 如 生存 在 欧洲 西南 部 西班牙 和 和 葡萄牙 
P y HY W BEJE HI Rutilus alburnoides 〈Cyprinidae， 
Leucisicinae ) 复合 体 ， 在 其 自然 种 群 中 三 倍 体 的 肉 
性 个 体 占 绝对 优势 ， 还 有 少量 的 二 倍 体 和 四 倍 体 峻 
鱼 以 及 三 种 倍 性 的 雄 鱼 (Martins et al, 1998) 5 
外 ， 在 鱼 类 不 同 谱系 中 还 分 别 独立 发 生 了 数目 不 等 
的 基因 组 复制 事件 ( Zhou et al，2002 )。 因 此 , 与 
陆 生 疹 椎 动物 相 比 ， 鱼 类 的 基因 组 进化 更 为 复杂 ， 
现 有 的 数据 和 理论 还 不 足以 揭示 这 个 复杂 的 事件 。 

鲫鱼 由 于 具有 分 布 广泛 、 适 应 性 强 、 多 样 性 
高 、 基 因 组 加 倍 和 生殖 方式 多 样 〈 可 进行 雌 核 生殖 
和 两 性 生殖 ) 等 特点 ， 一 直 是 作为 研究 进化 遗传 学 
和 发 育 遗 传 学 的 独特 对 象 ( Gui，1997; Zhou et al, 
2000b )。 鲫 鱼 基因 组 大 小 是 绝 大 多 数 鲤 科 鱼 类 的 两 
倍 或 三 倍 ， 在 其 进化 历程 中 可 能 发 生 过 多 次 基因 组 
复制 事件 。 最 近 ， 我 们 从 鲫鱼 3 个 亚 种 (R, E 
鲫 和 白 鲫 ) 的 肝脏 组 织 中 鉴定 出 10 个 转 铁 和 蛋白 等 
位 基因 的 cDNA 序列 ， 序 列 比 对 发 现 这 些 等 位 基因 
编码 区 存在 大 量变 异 位 点 ; 分 子 钟 计算 表明 ， 这 些 
转 铁 和 蛋白 等 位 基因 相当 古老 ， 有 近 2000 万 年 的 进 
化 历史 。 进 化 分 析 表 明 ， 正 选择 和 遗传 重组 在 鲫鱼 
转 铁 蛋 日 的 分 子 进化 中 分 别 起 了 重要 作用 ， 这 些 变 
异 可 能 与 鲫鱼 具有 广泛 的 地 理 分 布 必然 要 面 对 干 
旱 、 寒 冷 等 缺 气 的 环境 而 具有 有 异乎 寻常 的 耐 氧 能 
TH2& (Yang & Gui，2004 )。 随 着 鱼 类 基因 组 计划 
的 逐步 开展 和 完成 ， 借 鉴 来 自 模式 生物 的 基因 组 数 
据 ， 以 特殊 的 多 倍 体 鱼 为 研究 对 象 ， 进 一 步 揭示 鱼 
类 再 次 或 多 次 多 倍 化 后 ， 重 复 基因 的 适应 性 进化 及 
其 功能 歧化 现象 ， 将 更 有 助 于 我 们 了 解 鱼 类 多 样 性 
和 快速 适应 性 辐射 的 分 子 机 制 。 
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